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Pedro Jordano, Fernando Pulido, Juan Arroyo, 
Juan Luis García-Castaño y Patricio García-Fayos
Resumen. Procesos de limitación demográfica. Este capítulo ofrece una revisión
de los factores que afectan a la regeneración natural de la vegetación, considerando la
serie de etapas demográficas que determinan la dinámica de una población. Son muy
escasos los estudios disponibles que analizan toda la serie de eventos concatenados
entre la producción de flores y frutos y el establecimiento exitoso de una planta adul-
ta reproductiva. También son escasos los trabajos que permiten establecer los efectos
aplazados que tienen las interacciones con animales a lo largo del ciclo de regenera-
ción. La aproximación que proponemos cuantifica las pérdidas de propágulos en cada
etapa demográfica e identifica “cuellos de botella” del reclutamiento que pueden
colapsar la regeneración natural de una especie. Revisamos una serie de casos de estu-
dio que ilustran diversos procesos de limitación demográfica. El uso de técnicas explí-
citamente demográficas es fundamental para comprender la evolución de las especies
forestales Mediterráneas y para diseñar actuaciones de preservación de sus poblacio-
nes y de su extraordinaria diversidad.
Summary. Demographic limitation processes. We review the main factors
influencing recruitment limitation in Mediterranean woody species by considering the
sequential stages that determine the demographic cycle. Very few studies examine the
whole set of demographic stages, from flower production to the successful establishment
of adult reproductive plants, and their influence on recruitment. There are also few
studies exploring the delayed effects of animal interactions throughout the regeneration
cycle, but the information on stage-specific effects is more detailed. We propose an
approach that quantifies the propagule losses at each sequential demographic stage and
identifies demographic bottlenecks that might collapse population growth. We review a
series of case studies illustrating different limitation processes. The use of explicit
demographic techniques is central to understand the evolution of Mediterranean woody
species and to design sound, ecologically-based, conservation plans to preserve their
extraordinary diversity.
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1. Introducción
Los procesos demográficos tienen un papel crucial en la dinámica de las especies vege-
tales, tanto desde la perspectiva de su evolución como en lo referente a aspectos de coloniza-
ción, regeneración y conservación. No obstante, la información explícitamente demográfica
sobre especies Mediterráneas ha sido relativamente escasa hasta años recientes (Zamora y
Pugnaire 2001). El conocimiento de la demografía de especies Mediterráneas y, especialmen-
te, de los factores que limitan el crecimiento poblacional, es clave para llevar a cabo diseños
de planes de conservación y restauración de poblaciones que tengan una sólida base ecológi-
ca. No obstante, muy raramente se consideran todos los aspectos de la biología poblacional de
una especie y su conexión con el proceso demográfico de la regeneración natural (Howe 1989,
Schupp y Fuentes 1995, Godínez-Alvárez y Jordano 2007).
El proceso de regeneración natural de las especies del bosque Mediterráneo, al igual que
en cualquier otro ecosistema, lleva consigo la producción y establecimiento exitosos de pro-
págulos tales como semillas y plántulas. Su resultado es el balance entre el establecimiento
exitoso y las pérdidas de estos propágulos en cada una de las etapas sucesivas de la regenera-
ción (Jordano y Herrera 1995, Wang y Smith 2002). El reclutamiento exitoso requiere la supe-
ración de una serie de etapas concatenadas a lo largo del ciclo de regeneración, en las cuales
hay múltiples factores que afectan a la supervivencia de estos propágulos (Fig. 8.1). La rege-
neración se basa simplemente en que las semillas producidas superen los filtros selectivos
impuestos por el proceso de dispersión, la supervivencia a depredadores posdispersivos, la
germinación, la nascencia de plántulas, el establecimiento de brinzales y, finalmente, de adul-
tos reproductivos (véase p. ej., Herrera et al. 1994, Rey y Alcántara 2000, Pulido 2002). El
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Figura 8.1. Esquema del ciclo natural de regeneración, tomando como ejemplo el caso de una especie Mediterránea,
árbol o arbusto, zoócora y de larga vida. El esquema está inspirado en Herrera et al. (1998), Jordano y Herrera (1995)
y Wang y Smith (2002). El proceso de regeneración natural tiene dos fases principales, pre- y posdispersivas que
corresponden a eventos que acontecen antes y después de la llegada de semillas al suelo. En general, los estudios
sobre las etapas predispersivas han estado históricamente desconectados de los referidos a las etapas posdispersivas,
debido principalmente a las dificultades inherentes a seguir el destino de semillas diseminadas por diferentes agen-
tes. En cada etapa hay unos efectos específicos que influyen sobre la probabilidad de supervivencia de los propágu-
los desde esa etapa a la siguiente. Estos efectos incluyen interacciones con animales (mutualistas, herbívoros), con el
ambiente abiótico (luz, agua), etc. Cualquiera de estos factores es limitante si, independientemente de otros efectos,
reduce la probabilidad de reclutamiento exitso en una etapa a un valor próximo a cero.
efecto de cualquier factor que lleve consigo la disminución de la probabilidad de superviven-
cia, en cualquiera de estas etapas, a valores próximos a cero podría causar cuellos de botella
demográficos que detuvieran la regeneración. Más aún, la incidencia de cualquiera de estas
etapas depende no sólo de los factores que son específicos a ella, sino también de lo aconte-
cido en etapas anteriores; esto es, la probabilidad de supervivencia asociada a las etapas pre-
vias a una determinada fase del reclutamiento es multiplicada por  la específica de ésta, dan-
do lugar a una probabilidad de transición dada. Esta probabilidad de transición puede ser cero
o próxima a cero no sólo por efectos específicos de una fase demográfica sino por lo aconte-
cido en las etapas previas.
Los cuellos de botella demográficos resultan de la acción de procesos de limitación. Un
proceso, o su acción, limita la regeneración natural de una especie si su anulación ocasiona un
incremento significativo de dicha regeneración (Clark 1998, Ehrlén y Eriksson 2000, Turnbull
et al. 2000, Munzbergova y Herben 2005, Clark et al. 2007). Por ejemplo, se puede demostrar
que la destrucción de semillas tras la dispersión que llevan a cabo numerosas especies (p. ej.,
roedores u hormigas) puede limitar el reclutamiento si atenuando o eliminando experimental-
mente su acción se incrementa el número de propágulos reclutados (De Steven 1991, Hulme
1998). Incluso la acción de los mutualistas puede ser limitante: la dispersión de semillas por fru-
gívoros podría limitar el reclutamiento si incrementos de su densidad poblacional propiciaran un
mayor éxito de dispersión, como ocurre en años de buena fructificación que pueden saciar a la
población de frugívoros. Se podría decir que una población experimenta limitación por disper-
sión si la dispersión de semillas adicionales incrementa en el establecimiento de plantas.
Algunos ejemplos de cuellos de botella demográficos (Fig. 8.1) son los impuestos por
procesos bióticos (herbivoría, vecería, depredación de semillas, disponibilidad de micorrizas,
etc.) y abióticos (sequía, nutrientes del suelo, ambiente lumínico, etc.). Para el escenario
Mediterráneo podemos destacar algunas características claves que son compartidas por una
alta proporción de la flora leñosa:
a) Para un alto porcentaje de especies Mediterráneas, las interacciones con animales
pueden ser fuertemente limitantes en procesos de reclutamiento, debido a la alta inci-
dencia de entomofilia y zoocoria en la flora leñosa (Herrera 1995a). Este tipo de efec-
tos es extremadamente variable en el espacio y en el tiempo (Herrera et al. 1998). La
actividad de animales mutualistas será limitante en aquéllas ocasiones en que sea
insuficiente para la polinización o dispersión exitosa de una buena fracción de los
óvulos y las semillas producidas, respectivamente.
b) Para muchas especies Mediterráneas no existe información de historia natural que
pueda servir de base para estudios en profundidad de estos procesos. Por ejemplo, no
se conocen bien las especies de insectos depredadores de semillas asociados a nume-
rosas especies de plantas, ni tampoco las especies defoliadoras o consumidoras de fru-
tos en desarrollo. Este trabajo básico de catalogación y enumeración está aún pen-
diente para muchas especies vegetales Mediterráneas, aunque en algunos casos es
bien conocido (véase p. ej., Davatchi 1958, Roques 1983).
c) Los factores que determinan pérdidas de propágulos antes de la dispersión son muy dife-
rentes de aquéllos que actúan tras ésta (Fig. 8.1); en la primera predominan efectos intrín-
secos a la planta (p. ej., aborto), mientras que en la segunda influyen una gran variedad
de factores ambientales bióticos y abióticos variables de forma compleja con la hetero-
geneidad ambiental (Jordano 2000, Traveset et al. 2003). La importancia de los factores
post-dispersión es clave en el diseño de planes de manejo y restauración de hábitats.
Ecología del bosque mediterráneo en un mundo cambiante
233
En este capítulo revisamos algunos aspectos de limitación demográfica en especies leño-
sas Mediterráneas considerando los nuevos avances que se han producido en su estudio; ana-
lizamos cómo la dispersión de semillas es una etapa clave en estas especies y cómo influye en
la estructura de la vegetación. Nos centraremos en especies zoócoras, aunque gran parte del
material presentado y las consideraciones que se hacen son muy relevantes para otras especies
con otros mecanismos de dispersión y/o requerimientos de regeneración.
2. Definiciones
La idea de limitación del reclutamiento de una especie parte de la base de que procesos
ecológicos de variada índole causan pérdidas de propágulos que, de otro modo, habrían sobre-
vivido en lugares adecuados para el crecimiento y establecimiento. Si se elimina la acción de
estos factores limitantes debería obtenerse un incremento significativo de la probabilidad de
transición en cualesquiera de las etapas demográficas consideradas. Ahora bien, los concep-
tos más importantes en la literatura al uso (Cuadro 8.1) distan mucho de ser precisos y fre-
cuentemente se utilizan con diferentes matices y significados ambiguos.
Podríamos hablar de cuatro conceptos clave en los procesos de limitación (Clark et al.
1999a, 1999b): limitaciones de la producción (source limitation), limitación de dispersión, limi-
tación de reclutamiento y limitación de establecimiento. Los factores que limitan la producción
de semillas viables para ser dispersadas ocurren en la etapa predispersiva y frecuentemente impli-
can factores intrínsecos a la planta como son los patrones de asignación de recursos para la repro-
ducción, los aspectos ligados a la biología floral (compatibilidad, expresión del sexo) y el lugar
de crecimiento (luz y recursos disponibles). Pero también influyen factores bióticos extrínsecos
tales como la limitación de la polinización, reduciendo el cuajado de frutos, la acción de patóge-
nos y herbívoros sobre las estructuras reproductivas, y la actividad de los depredadores de semi-
llas antes de la dispersión. Estas pérdidas predispersivas causan que sólo una parte del potencial
reproductivo logrado tras la floración alcance la etapa de semilla desarrollada lista para ser dis-
persada. Frecuentemente estas pérdidas predispersivas son muy altas, debidas a una baja viabili-
dad intrínseca de las semillas, como en Pistacia spp. (Jordano 1988, 1989, Traveset 1994, Verdú
y García-Fayos 1995, 2002) o Pinus (Roques 1983, Dormont et al. 1996, Robledo-Arnuncio
2004), o bien a pérdidas masivas de la cosecha tras el ataque de depredadores específicos, como
en Juniperus spp. (Roques 1983, Roques et al. 1984, García 1998a).
Cuando nos referimos a limitación de la dispersión hablamos normalmente de situaciones
en las que una mayor movilización de semillas aumentaría el reclutamiento poblacional (Muller-
Landau et al. 2002). Por ejemplo, una mayor remoción exitosa de frutos por parte de los frugí-
voros daría como resultado mayor llegada de semillas a sitios adecuados para germinar y esta-
blecerse y, en consecuencia, un mayor reclutamiento. Los datos sobre porcentaje de frutos
consumidos por animales frugívoros en el área Mediterránea indican frecuentemente que puede
darse tal limitación (véase revisión en Herrera 1995). Por ejemplo, en años de producción limi-
tada de frutos de acebuche (Olea europaea var. sylvestris) el porcentaje de frutos consumidos (y
de semillas dispersadas exitosamente) es en promedio 93,9% (Jordano 1987); pero en años de
gran producción, que exceden la demanda de la población de frugívoros, hay una menor pro-
porción de frutos consumidos (52,4% en promedio) y el resultado es una mayor pérdida de fru-
tos y semillas debida a la acción de los patógenos. La dispersión es limitante porque si aumen-
tase la abundancia de frugívoros en estos años de mayor producción, cabría esperar aumentos de
la remoción exitosa de los frutos y mayor llegada de semillas a lugares de germinación. Se obser-
va una situación similar en áreas de acebuchar degradadas, con escasez de frugívoros, donde el
porcentaje de frutos consumidos es muy bajo (Alcántara et al. 1997, Rey y Alcántara 2000). 
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CUADRO 8.1
Glosario
Limitación de la dispersión (Dispersal limitation). Proceso por el cual las semillas no alcanzan
a ser dispersadas en cantidad suficiente como para llegar a todos los puntos donde el establecimiento
podría ser exitoso.
Limitación del reclutamiento (Recruitment limitation). Proceso por el cual las semillas disper-
sadas exitosamente no alcanzan a reclutar como brinzales y, eventualmente, adultos en todos los pun-
tos que son favorables para su crecimiento y supervivencia.
Limitación de la regeneración (Regeneration limitation). Es el proceso por el cual las semillas
producidas en un determinado evento reproductivo no llegan a regenerar la población adulta. La limi-
tación se puede producir en la fase de fructificación y crecimiento de los frutos (predispersión), en la
de dispersión o en la de reclutamiento.
Vecería (Masting). Patrón de fructificación sincronizado a escala poblacional, en el que se dan
años ocasionales de producción elevada separados por períodos de muy escasa o nula producción.
Hipótesis de Janzen-Connell. Postula que el principal beneficio de la dispersión de semillas es
el alejamiento de éstas de la planta madre, escapando de la alta mortalidad denso-dependiente debida
a patógenos, depredadores de semillas y/o herbivoría que tiene lugar bajo la copa materna. Predice que
el punto de mayor probabilidad de reclutamiento se produce a cierta distancia de la planta materna,
donde se maximiza conjuntamente la probabilidad de llegada de la semilla y la probabilidad de super-
vivencia a depredadores tras la dispersión.
Dispersión secundaria (Secondary dispersal). Proceso por el cual las semillas ya dispersadas en
el suelo son movilizadas a otros lugares. Generalmente es un proceso mediado por animales (roedores,
hormigas, ungulados, coleópteros).
Almacenamiento de semillas (Scatter hoarding, caches). Proceso de dispersión primaria o
secundaria por el cual un animal deposita alimento (generalmente semillas) en lugares concretos (depó-
sitos, almacenes o caches) para recuperarlas más tarde. Las semillas de depósitos que permanecen
ocultos, sin ser re-descubiertos, pueden germinar exitosamente y contribuyen al reclutamiento. El pro-
ceso por el cual se dispersan las semillas de esta forma se denomina sinzoocoria.
Dispersión de semillas (Seed dispersal). Movimiento de las semillas desde las ramas del pie de
planta materno. Se habla de “dispersión a larga distancia” frecuentemente sin precisión, para referirse
a movimientos de la semilla más o menos lejos de la planta madre, generalmente fuera de la copa o del
vecindario inmediato. En un sentido más concreto, se usa para el movimiento de las semillas a otras
poblaciones o rodales.
Diseminación (Dissemination). Implica el proceso de dispersión (movimiento) de la semilla y el
de su deposición en un lugar determinado. El patrón de diseminación que efectúa un frugívoro está
definido por su patrón de movimientos y por el tipo de microhábitat donde deposita las semillas.
Depredación de semillas (Seed predation). Consumo de semillas por depredadores (invertebra-
dos o vertebrados), bien de semillas maduras bien en desarrollo. El ataque a los frutos maduros no
siempre conlleva depredación de semillas. Además, el consumo de la semilla por un depredador poten-
cial puede ser parcial (dañando sólo parcialmente al embrión), sin afectar a su probabilidad de germi-
nación.
Lluvia de semilla (Seed rain). Cantidad de semillas que alcanzan una ubicación determinada en
el espacio. Generalmente se cuantifica por medio de “trampas” de semilla.
Sombra de semilla (Seed shadow). El área y/o patrón espacial de distribución de las semillas caí-
das en el suelo, bien sea pasivamente o diseminadas por los dispersores. Frecuentemente se usa para
designar el patrón espacial de diseminación de una planta individual, aunque se puede referir también
a una especie o población, o al patrón generado por una o varias especies frugívoras.
Generalmente este tipo de limitación se refiere a incrementos de la regeneración sobre la que
puede observarse en un área determinada, y se pone de manifiesto con experimentos de “aumen-
to del semillado”, esto es, incrementando experimentalmente la densidad de semillas dispersadas
más allá de los valores medios que pueden observarse en condiciones naturales (Turnbull et al.
2000, Munzbergova y Herben 2005). Pero la limitación de la dispersión puede operar a mayores
escalas, limitando la llegada de semillas a otras poblaciones o rodales distantes (pero adecuados)
para la supervivencia y el reclutamiento. Este tipo de limitación se puede poner de manifiesto con
experimentos de “introducción de semillas”, esto es, siembra de semillas de una especie concre-
ta en rodales o áreas donde no hay evidencia de que la especie esté presente (Turnbull et al. 2000).
Los estudios comparativos al respecto son escasos (Eriksson y Jakobsson 1998, Kiviniemi y
Eriksson 1999, Ehrlén y Eriksson 2000) y prácticamente inexistentes en nuestra área.
En un estudio anterior (Jordano 2001) ya hemos revisado otros factores de limitación de la
dispersión, abogando por una definición más amplia de este concepto, expandida, que abarque los
efectos aplazados que tienen los animales frugívoros sobre el reclutamiento de las plantas. Estas
consecuencias exceden las etapas de remoción de frutos y diseminación (llegada de semillas, Fig.
8.1) para alcanzar a etapas más tardías de la regeneración. Por ejemplo, los frugívoros pueden limi-
tar el reclutamiento efectuando una dispersión fuertemente contagiosa (agregada espacialmente) de
las semillas o diseminando a lugares (microhábitats) donde el riesgo de depredación es alto (Howe
1989). Estas consideraciones son importantes porque muy frecuentemente los lugares de mayor
probabilidad de llegada de semillas no son los de mayor probabilidad de supervivencia a depreda-
dores o los de mayor probabilidad de germinación o nascencia exitosa de las plántulas (Schupp
1995). En este sentido, simplemente habría que hablar de limitación de la producción (source limi-
tation), limitación de la diseminación (que incluye la dispersión de semillas y su llegada a los sitios
de germinación) y limitación del establecimiento. La limitación del reclutamiento abarcaría los
procesos que incluyen la diseminación y el establecimiento; junto con las limitaciones de la pro-
ducción definirían los limitantes de la regeneración natural (Fig. 8.1, Cuadro 8.1; Jordano 2001).
Las etapas del ciclo de regeneración natural se dividirían en pre- y posdispersivas (Fig. 8.1), corres-
pondiendo a antes y después de la llegada de las semillas al suelo.
La llegada de las semillas al suelo supone ciertamente un evento importante en la demo-
grafía de las plantas pues señala el inicio de las fases de establecimiento. Hay un gran núme-
ro de trabajos que han abordado los procesos de limitación que se dan en estas fases de la rege-
neración pero son muy escasos los que establecen una relación con los eventos ocurridos en
la etapa de diseminación. Así, la mayoría de los estudios parten del análisis de la lluvia de
semillas y de las pérdidas de propágulos que ocurren tras la llegada de semillas al suelo
(Herrera et al. 1994, Jordano y Herrera 1995, García 1998b, Alcántara et al. 2000, Rey y
Alcántara 2000, Gulias et al. 2004) (véase, no obstante Traveset et al. 2003; Pulido y Díaz
2005) y pocas veces es posible establecer el efecto directo de una especie concreta de disper-
sor (Calviño-Cancela 2002, Jordano y Schupp 2000, Valido y Nogales 1994, Wenny 2000).
3. Casos de estudio
Cada vez son más numerosos los estudios que abordan explícitamente la visión conjunta de
una serie completa de etapas demográficas y su efecto sobre el reclutamiento final. La información
se sintetiza normalmente en forma de proporciones de propágulos reclutados en cada etapa espe-
cífica y en la proporción reclutada desde el inicio hasta cada etapa (probabilidad acumulada de
reclutamiento) (véase Cuadro 8.2). Ejemplos bien trabajados de especies concretas para las cuales
podemos ilustrar procesos de limitación demográfica son: Quercus pyrenaica (Gómez et al. 2003,
Pulido y Díaz 2004), Prunus mahaleb (Jordano y Schupp 2000), Frangula alnus (Hampe y Arro-
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CUADRO 8.2.
Diseño de estudios de campo para la estima de probabilidades de transición 
entre estadíos demográficos
El contexto más habitual de los estudios demográficos en especies forestales es el análisis de su
ciclo de regeneración, que suele aplicarse para comprender tanto la dinámica de especies dominantes
como de las que tienen carácter relicto, habitualmente amenazadas. La regeneración es un proceso diná-
mico por el que nuevos individuos se incorporan a la población reproductora a medida que otros desapa-
recen como consecuencia de la mortalidad natural o inducida. Este proceso implica una serie de transi-
ciones entre estados (flor, fruto iniciado, fruto en desarrollo (< 50% del tamaño definitivo), fruto
desarrollado, fruto consumido, semilla dispersada, semilla germinada, plántula, brinzal y adulto) cada uno
de los cuales ocurre con una probabilidad de transición específica, Pt. Se dice que un factor limita una
transición cuando cabe esperar un aumento de la correspondiente Pt en respuesta a la atenuación del fac-
tor limitante, por ejemplo una adición de semillas o una exclusión de herbívoros. El objetivo de los estu-
dios de campo es determinar los valores de Pt específicos de cada transición entre las etapas sucesivas,
lo que permite construir una curva de supervivencia que integra todas las fases y estudiar el efecto de los
factores ambientales sobre la forma de la curva o sobre los valores de Pt de una parte de ella.
La imposibilidad de estudiar todas las fases del ciclo en plantas muy longevas es una seria limi-
tación que obliga a distinguir entre “fases accesibles” (de flor a brinzal) que se estudian de forma direc-
ta en períodos relativamente breves y “fases no accesibles” cuyas limitaciones son deducidas con méto-
dos indirectos.
a) Diseño experimental para las fases accesibles
En general los diseños de estudios de este tipo representan una mezcla de métodos observacio-
nales y manipulativos, que se aplican según la fase del ciclo vital de que se trate. En todas las fases la
variable dependiente (variable “respuesta”) es precisamente Pt, cuyo valor está sujeto a variaciones en
función de ciertas variables independientes (“factores”). Típicamente estos factores son la densidad de
individuos de la misma u otras especies o la disponibilidad de recursos en la fase predispersiva, mien-
tras que en la fase posdispersiva suelen emplearse distintas combinaciones de factores abióticos (nive-
les de luz, agua y nutrientes) y bióticos (presencia o abundancia de polinizadores, dispersores o herbí-
voros). Aunque lo deseable sería conocer estos procesos en condiciones naturales, la complejidad de
las relaciones implicadas suele obligar a estudiar parte de ellos en condiciones controladas.
La estima de probabilidades de transición se basa generalmente en los siguientes procedimientos:
– Floración: seguimiento de yemas marcadas antes de su apertura hasta el desarrollo completo de
los órganos reproductivos femeninos; estima del porcentaje de yemas no abiertas y brotes o flo-
res no desarrollados por factores climáticos desfavorables o por defoliadores.
– Fertilización (cuajado de los frutos): seguimiento de flores femeninas marcadas hasta el inicio
del crecimiento de los frutos; estima del porcentaje de flores polinizadas y del porcentaje de
éstas que han sido fertilizadas (a menudo sólo es posible conocer el porcentaje acumulado tras
estos dos eventos).
– Fructificación: seguimiento de frutos cuajados hasta que alcanzan su tamaño definitivo; estima
del porcentaje de frutos cuajados que dan semillas viables para la dispersión, distinguiendo
entre incidencia de causas de inviabilidad abióticas (déficit de algún recurso) y bióticas (inte-
racciones con enemigos naturales).
Estos tres procesos predispersivos suelen estudiarse también mediante la instalación de “trampas”
o colectores que recogen los propágulos caídos por distintas causas de inviabilidad, cuya incidencia se
estima al final del período de caída de frutos viables.
– Dispersión: observación directa del comportamiento de animales dispersores y/o recuperación
de semillas marcadas; estima del porcentaje de frutos movilizados y el porcentaje de éstos que
se depositan en sitios seguros.
– Consumo posdispersivo: seguimiento de semillas dispersadas marcadas que desaparecen por la
acción de depredadores.
yo 2002), Phillyrea latifolia (Herrera et al. 1994, Jordano y Herrera 1995), Pistacia spp. (Jordano
1988, 1989, Verdú y García-Fayos 1995, 1998a, b, 2002), Rhamnus spp. (Traveset et al. 2003,
Gulias et al. 2004), Olea europea var. sylvestris (Jordano 1987, Alcántara et al. 2000, Rey y Alcán-
tara 2000), Juniperus spp. y Taxus (Jordano 1991, García et al. 1996, García 1998b, García et al.
1999, García et al. 2000a, García et al. 2000b, Pulido y Díaz 2005), entre otros (Tabla 8.1). 
En los siguientes apartados revisamos brevemente algunos casos de estudio que, a nuestro
modo de ver, ilustran algunas formas importantes de limitación demográfica en especies leño-
sas Mediterráneas. La lista no es exhaustiva pero hemos intentado sintetizar los ejemplos más
claros de factores que influyen de forma determinante en cada etapa ilustrada en la Fig. 8.1.
La principal dificultad de este tipo de trabajos (Cuadro 8.2) estriba en poder enlazar de
forma concatenada todas las etapas demográficas consideradas, muy especialmente cuando
el objetivo es analizar el efecto directo de las interacciones mutualistas de determinadas
especies de polinizadores o frugívoros (Jordano 2000, Wang y Smith 2002); o cuando se
pretenden estimar las probabilidades de transición de las fases de plántula y brinzal a adul-
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– Germinación-emergencia: seguimiento de semillas sembradas en condiciones generalmente
controladas hasta la aparición de la radícula y/o la plúmula.
– Establecimiento: seguimiento de plántulas controladas o emergidas de forma natural hasta que
la curva de supervivencia tienda a estabilizarse, lo que bajo un régimen climático mediterráneo
ocurre al final del primer o segundo verano después de la emergencia.
Los procesos posdispersivos típicamente evalúan la calidad de distintos microhábitats como
“sitios seguros” para el éxito de cada fase; como resultado se estiman las probabilidades acumuladas
que cada microhábitat tiene de reclutar nuevos individuos.
b) Análisis de datos en estudios que comprenden varias fases del ciclo reproductivo
El resultado más habitual al final de un estudio de este tipo es una curva de supervivencia que
puede describir la pérdida de potencial reproductivo (descenso en el número de propágulos vivos) de
uno o más estadíos. En general, debido a las peculiaridades metodológicas de cada fase, se suele dis-
poner de curvas de supervivencia de frutos cuajados, semillas y/o plántulas. Idealmente, debería fijar-
se como objetivo la curva que describiese el cambio en el número de propágulos desde la flor al brin-
zal leñoso, aunque este reto sólo se ha abordado con unas pocas especies leñosas (véase Tabla 8-1).
Independientemente de la curva de supervivencia estimada, los métodos analíticos disponibles
evalúan diferencias en la forma de las curvas obtenidas en distintas situaciones (aprovechando la varia-
bilidad existente en los microhábitats naturales o induciéndola mediante tratamientos manipulativos de
ciertos recursos supuestamente limitantes). Estos métodos de análisis de supervivencia tienen como
única exigencia un tamaño de muestra suficiente y la capacidad del investigador para clasificar los
individuos como vivos o muertos al final del intervalo de tiempo considerado. Un buen tratamiento de
estos métodos en un contexto ecológico puede consultarse en Fox (1993).
Alternativamente al análisis de supervivencia clásico, el investigador puede estar interesado sólo en
el resultado final de cada fase (porcentaje de propágalos vivos), dirigiendo su esfuerzo al análisis de las
relaciones causales que se establecen entre esta variable y los factores abióticos y bióticos de interés. En
este caso el método más extendido es el análisis de vías (path analysis) (Mitchell 1992, Hatcher 1994),
capaz de cuantificar el valor explicativo de un conjunto amplio de variables independientes relacionadas
como determinantes de los distintos componentes del éxito reproductivo. Este método es una extensión
de los análisis de regresión tradicionales cuya principal virtud es la de permitir aislar efectos causales
directos e indirectos. Un inconveniente serio es la necesidad de tamaños muestrales elevados.
Las dos aproximaciones mencionadas se han mostrado útiles a la hora detectar cuellos de botella
en el ciclo de regeneración, es decir, transiciones que ocurren con una probabilidad muy baja o facto-
res con una influencia relativa muy elevada que difuminan los efectos de otros factores aunque éstos
tengan efectos parciales significativos.
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to reproductivo en estas especies de vida larga. Muy pocos estudios han documentado estos
aspectos. 
Por ejemplo, el trabajo pionero de Jordano y Herrera (1995) no pudo documentar los patro-
nes de remoción de frutos por cada especie frugívora dispersora de Phillyrea latifolia o sus patro-
nes de uso de hábitat (véase también Alcántara et al. 2000, Rey y Alcántara 2000). Sólo en siste-
mas relativamente simples de interacción planta-frugívoros es posible seguir el destino de
semillas cuya diseminación se puede asignar de forma inequívoca a una especie concreta de dis-
persor (Reid 1989, Julliot 1997, Wenny y Levey 1998, Wenny 2000). Es posible inferir la con-
tribución relativa de cada especie de frugívoro a la lluvia de semillas de un tipo concreto de micro-
hábitat por medio de inferencias basadas en datos de frecuencias y tipo de movimientos de los
animales y de densidad de semillas en el suelo (Jordano y Schupp 2000, García-Castaño 2001;
véase también Jordano et al. 2007). Por otra parte, la estima de probabilidades de transición a las
fases adultas sólo es factible de abordar en el marco de modelos matriciales, a partir de censos
“estáticos” de las poblaciones (Cuadro 8.3) (Caswell 2000, García e Iriondo 2002).
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CUADRO 8.3
Análisis demográficos para especies de vida larga
a) Modelos de crecimiento
Modelización del cambio en el número de individuos con el tiempo y extracción de parámetros
del crecimiento (tasas de crecimiento instantánea y finita). No aplicable a especies de vida larga.
b) Tablas de vida horizontales
Estudian el riesgo de mortalidad específico de la edad (inadecuado para especies de vida larga).
Datos de campo: número de individuos vivos y tasas de fecundidad.
c) Tablas de vida verticales o estáticas
Referidas a un segmento del período vital, sin hacer seguimiento a lo largo del tiempo sino rea-
lizando una estima a través de un corte instantáneo (se asume que la población es estable en ese
momento). Genera una curva de supervivencia para una cohorte.
d) Modelos matriciales
Proyectan la evolución de la estructura de una población suponiendo que no cambian las condi-
ciones iniciales; realiza predicciones asumiendo que no cambian las tasas vitales registradas. Se usan
diagramas de lazos que reflejan las transiciones entre estados de tamaño o edad, así como las fecundi-
dades. Datos necesarios: número de individuos en tiempos t y t+1 en cada clase, tasas de superviven-
cia, transiciones entre clases y fecundidades. Sensible al tamaño de muestra (30-50 individuos ideal-
mente). Matriz de Leslie para clases de edad y Matriz de Lefkovitch para clases de tamaños.
Por iteración se obtiene la evolución de la estructura estable de la población, una vez superada la
fase de comportamiento pasajero. Se puede calcular la distribución estable de la población, su tasa de
crecimiento, l, y el valor reproductivo específico de cada clase.
Mediante análisis prospectivos de perturbaciones se puede estimar el efecto de cambios en tasas
vitales (supervivencia, crecimiento, fecundidad) sobre el crecimiento de la población. El cambio en l
es la sensibilidad y da idea del valor relativo de esa tasa como determinante de la evolución de la pobla-
ción. La elasticidad evalúa la contribución relativa de cada transición al cambio de l.
Mediante análisis retrospectivos se puede evaluar qué transición ha ejercido mayor influencia en
la variabilidad actual de una determinada tasa vital.
Hay varias descripciones básicas de estos métodos (García e Iriondo 2002, Godínez-Álvarez et
al. 2002, García 2003, Godínez-Alvárez y Jordano 2007) y también detalladas (Caswell 1989, 2000).
3.1. Limitación de semillas (source limitation)
Los estudios con Pistacia spp. y Juniperus spp. ponen de manifiesto la importancia de la
producción incial de semillas viables como limitante del reclutamiento posterior. La limita-
ción de semillas o source limitation (Cuadro 8.1) implica que no se producen suficientes semi-
llas viables para ser dispersadas a todos los lugares potencialmente disponibles para el esta-
blecimiento exitoso. Por ejemplo, en P. lentiscus raramente son viables más del 10,0% de las
semillas producidas en frutos de tamaño definitivo (Jordano 1989). Este patrón es bastante
general aunque se observan variaciones entre años y entre localidades, posiblemente asocia-
das a variaciones de la densidad de pies masculinos y femeninos (Verdú y García-Fayos
1998b). La baja viabilidad de las semillas se debe a la extendida incidencia de partenocarpia
en este género. Los frutos partenocárpicos inician su desarrollo tras la polinización en flores
que han recibido polen, aunque luego no ocurra fertilización debido a un fuerte retraso en la
singamia (Grundwag 1976, Verdú y García-Fayos 2002). Aunque el éxito de dispersión de
semillas de P. lentiscus es alto (> 80,0%) (Jordano 1989) la mayor parte de las semillas dis-
persadas es inviable. 
El caso de Juniperus spp. es similar, al tener una alta incidencia de semillas inviables
(Ortiz et al. 1998, García et al. 2000a, Montesinos 2007, Montesinos et al. 2007). Por
ejemplo, las poblaciones meridionales de J. communis son las de mayor número de semi-
llas/gálbulo, pero a la vez tienen el mayor porcentaje de semillas inviables. Este efecto es
probablemente debido a limitaciones de la polinización, ya que la frecuencia de semillas
inviables aumenta con la precipitación (García et al. 2002). Además, los niveles de depre-
dación de semillas y daño a los gálbulos antes de la dispersión son muy elevados y pueden
dar lugar a fracasos de la producción de la cosecha de conos justo antes de la dispersión.
Los daños están causados principalmente por una alta frecuencia de depredación predis-
persiva por himenópteros de la familia Torymidae (Megastigmus spp.), entre otros insec-
tos, cuyas diferentes especies son específicas de diferentes enebros y sabinas (Roques
1983, Roques et al. 1984) (véase también García et al. 2000a).
3.2. Limitación de la diseminación
El hecho de que las interacciones con animales frugívoros sean de gran importancia
en las etapas de diseminación de muchas especies leñosas Mediterráneas causa que pue-
dan producirse colapsos de la dispersión de semillas y de su llegada a los sitios adecua-
dos para la germinación y nascencia de plántulas. Si la abundancia de frugívoros o su acti-
vidad no es suficientemente alta, la mayor parte de las semillas no serán dispersadas y
caerán bajo la planta madre, pudiendo experimentar una mortalidad desproporcionada. La
situación más dramática ocurre en áreas deforestadas, donde se ha esquilmado la fauna,
tales como en fragmentos de bosque, áreas de pastizal, zonas agrícolas, etc. En este tipo
de hábitats la movilización de semillas es insuficiente para garantizar la llegada a los
sitios de establecimiento tal y como se ha puesto de manifiesto frecuentemente en hábi-
tats tropicales (Wunderle 1997, Wijdeven y Kuzee 2000, Zimmerman et al. 2000). En la
Península Ibérica, varios trabajos han mostrado cómo la actividad de zorzales y mirlos en
fragmentos pequeños de sabinar albar (Juniperus thurifera) es muy reducida y se traduce
en pérdidas de semillas por una depredación excesiva de propágulos no dispersados (San-
tos y Tellería 1994, Santos et al. 1999). En general, no obstante, los porcentajes de remo-
ción de frutos por los frugívoros alcanzan valores altos, entre 30 y >90% (Tabla 8.1) aun-
que muy variables entre especies, hábitats y años. Es decir, aparentemente la remoción de
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frutos no suele ser limitante, aunque puede reducirse mucho en áreas degradadas y/o
severamente fragmentadas (Verdú y García-Fayos 1996, Alcántara et al. 1997, Santos et
al. 1999). Algunos estudios con Phillyrea latifolia y Olea europaea han documentado
menor éxito de remoción de frutos por los frugívoros en años de alta producción de fru-
tos (un fenómeno de saciación de los dispersores en años de alta producción, donde la
super-abundancia de frutos causa mayores pérdidas). No obstante, la mayor producción
de frutos compensa esta menor probabilidad de remoción y determina un mayor número
absoluto de semillas movilizadas (Jordano 1987, Herrera et al. 1994). 
Independientemente de estas limitaciones cuantitativas de la cantidad de semillas
movilizadas, el proceso de dispersión puede estar limitado espacialmente en distancia y en
extensión. Esto es, puede ocurrir que las semillas sean dispersadas a corta distancia y agre-
gadamente, resultando una distribución fuertemente contagiosa de la sombra de semillas.
Estos “puntos calientes” de llegada de semillas pueden o no coincidir con los sitios más
apropiados para la supervivencia de las semillas y, posteriormente, de las plántulas. La Fig.
8.2 muestra las sombras de semillas de pino laricio (Pinus nigra) y cerecino (Prunus maha-
leb) en un área donde coexisten en la Sierra de Cazorla (García-Castaño 2001). La disper-
sión predominantemente anemócora de P. nigra origina un patrón muy diferente al de P.
mahaleb. Ambas especies tienen sombras de semillas fuertemente agregadas, generalmente
en las proximidades de adultos reproductivos o de rodales con mayor densidad de árboles.
En el caso de P. mahaleb el patrón es más variable, predominando los puntos con una sola
semilla o ninguna en contraste con unos pocos puntos donde se da una fuerte concentración
de semillas dispersadas. Este fuerte contagio está asociado a los patrones de movimiento y
uso de diferentes microhábitats por los principales frugívoros, que prefieren los sitios con
mayor cobertura de vegetación (Jordano y Schupp 2000). El patrón agregado es muy con-
sistente entre años (véase capítulo 3). La sombra de semillas de P. nigra es ligeramente más
homogénea, habiendo mayor frecuencia de puntos del bosque que reciben una abundancia
intermedia de semillas (García-Castaño 2001; P.A. Tiscar, com. pers.). Estas diferencias
entre especies zoócoras y anemócoras son apreciables en general; las especies dispersadas
por viento tienden a ser registradas en una mayor proporción de las trampas de semillas
(McEuen y Curran 2004).
Otros estudios han mostrado patrones fuertemente agregados de la diseminación de
especies zoócoras Mediterráneas (García-Castaño 2001), generalmente asociados a una
marcada heterogeneidad del paisaje, con áreas de mayor cobertura de árboles y arbustos-
que atraen mayor cantidad de semillas- y áreas abiertas (suelo abierto y rocoso) donde la
llegada de semillas es muy limitada (García 1998b, Verdú y García-Fayos 1998c, Jordano
y Schupp 2000, García 2001, Traveset et al. 2003, Verdú y García-Fayos 2003, Gulias et
al. 2004, Verdú et al. 2004, Montesinos 2007, Montesinos et al. 2007). En general, aun-
que la diseminación no esté limitada en cantidad de semillas movilizadas, es claro que la
limitación se genera por el fuerte contagio que la actividad de los frugívoros marca a la
sombra de semillas, limitando la distancia de dispersión y su extensión. Un cambio en el
patrón espacial de diseminación –aun manteniendo constante el número de semillas dis-
persadas– podría resultar en mayor reclutamiento pero siempre y cuando el cambio con-
sista en que llegue un menor número de semillas a aquéllos lugares donde una alta densi-
dad de semillas implicara un mayor riesgo de que éstas fueran consumidas. Es decir, si se
produce un redireccionamiento de la dispersión de semillas a los lugares de mayor proba-
bilidad de reclutamiento. En algunos casos en que ha sido posible seguir la actividad de los
frugívoros (Wenny y Levey 1998, Wenny 2000) se ha determinado que puede haber dise-
minación dirigida a sitios de mayor probabilidad de reclutamiento de plántulas y brinzales.
Procesos y mecanismos
242
Este proceso se ha denominado “dispersión dirigida” (Wenny 2001). En cierta forma, un
objetivo primordial de los desarrollos de técnicas de reforestación eficientes debería ser
diseñar actuaciones de dispersión dirigida (con semillas y/o plántulas), especialmente con
especies cuya diseminación es limitada, a fin de maximizar el éxito de la regeneración.
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Figura 8.2. Patrón espacial de dispersión de semillas de pino laricio (Pinus nigra subsp. salzmannii) y de cerecino
(Prunus mahaleb) en el Parque Natural de las Sierras de Cazorla, Segura y Las Villas, años 1997-1999 (García-Cas-
taño 2001). Se representa sólo una parte de una de las áreas (Nava de las Correhuelas) estudiada por medio de una
red de trampas de semillas (N= 613 puntos de muestreo). La distribución de la especie zoócora (P. mahaleb) es más
heterogénea espacialmente que la especie anemócora (P. nigra). En el caso del cerecino la lluvia de semillas es más
agregada: unos pocos puntos reciben gran cantidad de semillas pero son también numerosos los puntos con 1 semi-
lla (círculos más pequeños) y son infrecuentes los puntos con valores intermedios. En el caso del pino la variación
entre puntos, aunque marcada, es menor. Se observa también la segregación espacial de la lluvia de semillas de las
dos especies, que gravita en cada caso hacia la zona de mayor densidad de adultos reproductivos. 
3.3. Limitación del establecimiento
Una vez dispersadas, las semillas afrontan en el suelo fuertes pérdidas debidas, por una
parte, a factores abióticos como la disponibilidad de agua, presencia de hojarasca, granulo-
metría del sustrato, etc., que limitan la probabilidad de germinación. A tales efectos hay que
sumar, en especies zoócoras, la influencia que puedan tener los animales frugívoros sobre la
capacidad de germinación debida a efectos del paso por el tubo digestivo (Traveset 1998,
2002, Verdú y Traveset 2004) y a la calidad de los micrositios donde son depositadas las semi-
llas (Schupp 1993). Aunque estos efectos de los frugívoros en la etapa de diseminación pue-
den trascender a etapas posteriores de la nascencia de plántulas y su establecimiento, es fre-
cuente que estas etapas posteriores alteren considerablemente el patrón de diseminación (Rey
y Alcántara 2000). El mecanismo principal por el que esto ocurre es la existencia de conflic-
tos entre la calidad de un determinado micrositio para la germinación de la semilla y la que
puede después mostrar para la supervivencia y crecimiento de la plántula (Schupp 1995). 
Los ejemplos de las discordancias entre las etapas de diseminación y establecimiento son
numerosos. En P. mahaleb los lugares de alta probabilidad de supervivencia de las semillas a
la depredación por el ratón de campo (Apodemus sylvaticus), tales como los espacios de sue-
lo rocoso con escasa cobertura vegetal, son inadecuados para la supervivencia exitosa de las
plántulas, debido a la elevada insolación; para éstas los mejores micrositios se encuentran bajo
árboles y arbustos, aunque ahí la probabilidad de depredación en la etapa de semilla dispersa-
da es muy alta (García-Castaño 2001, P. Jordano y E.W. Schupp obs. pers.). 
Aunque ya hemos comentado que J. communis muestra un patrón general de limitación de la
via bilidad de las semillas, los estudios de García et al. (1996, 1999, 2000a, 2001, 2002) indican una
fuerte limitación por reclutamiento que ocurre con posterioridad a la dispersión. Los principales dis-
persores de este enebro en Sierra Nevada (Granada), el mirlo capiblanco (Turdus torquatus) y el
zorzal charlo (T. viscivorus) movilizan una gran cantidad de semillas, aunque muchas de ellas son
inviables y ello causa que el número de semillas sanas dispersadas sea muy bajo y que la nascen-
cia de plántulas esté fuertemente limitada. Por tanto, los efectos de la limitación de semilla tras-
cienden a la etapa de reclutamiento temprano (Tabla 8.1). La actividad de las aves, mediada por sus
preferencias de uso de diferentes microhábitats, causa una sombra de semillas fuertemente conta-
giosa, con altas densidades bajo la planta madre; en este microhábitat la germinación puede ser alta
–especialmente en años de buena producción de semillas– pero la supervivencia de las plántulas es
muy baja. Por el contrario, las zonas húmedas de borreguil, aunque reciben menor lluvia de semi-
llas favorecen el establecimiento exitoso de un mayor número de plántulas. El paisaje heterogéneo
causa que la llegada de semillas sea limitante en los microhábitats más favorables para las plántu-
las y que, a escala espacial amplia, el reclutamiento efectivo esté asociado a áreas de borreguil, sien-
do la regeneración mucho más lenta en las extensas laderas secas donde se concentra en las bases
de las rocas, un micrositio favorable para las plántulas y brinzales en estas condiciones. En otras
especies, como J. thurifera, se pueden observar patrones análogos (Montesinos et al. 2007).
En especies de Quercus las etapas posdispersivas son claves en el reclutamiento, que fre-
cuentemente se encuentra limitado por elevadas pérdidas de bellotas dispersadas, general-
mente debidas a depredación por A. sylvaticus (Gómez 2004, Gómez et al. 2003, Pulido y
Díaz 2005). Además, el consumo de las plántulas y brinzales es muy elevada, determinando
a menudo probabilidades de supervivencia ≤ 2% y probabilidades de reclutamiento de plán-
tulas establecidas << 0,001% (Tabla 8.1). Esta combinación de alta tasa de depredación de
semillas e impacto extensivo de la herbivoría sobre plántulas resulta en una fuerte limitación
del establecimiento de estas especies y parece una característica general de la regeneración del
género  en nuestra zona (Pulido y Díaz 2005).
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Los efectos de las etapas de establecimiento pueden ser de gran importancia porque tienen el
potencial de borrar o anular el patrón espacial de reclutamiento originado en etapas precedentes.
Los ejemplos son abundantes (véase Tabla 8.1) y están causados por mortalidad de propágulos des-
proporcionadamente alta en las etapas de germinación o de supervivencia temprana de las plántu-
las (véase, p. ej., Gómez 2004, Jordano y Herrera 1995, Rey y Alcántara 2000, Traveset et al.
2003), aunque también existen ejemplos de lo contrario (Montesinos et al. 2007).
4. Procesos de limitación demográfica y diversidad del bosque
La llegada exitosa de semillas al suelo es un factor clave en la regeneración de cualquier
especie de planta superior y determina el punto de partida de complejos efectos demográfi-
cos que también quedan plasmados en el acervo genético de cada población. Sólo en años
recientes se han vislumbrado los procesos clave asociados a la regeneración natural y se han
tenido en cuenta en el diseño de planes efectivos de restauración de poblaciones y reforesta-
ción (Schemske et al. 1994, Zimmerman et al. 2000). Para muchas especies leñosas Medite-
rráneas, al igual que para las especies forestales tropicales (Wunderle 1997), la intervención
de los animales frugívoros es fundamental en esta regeneración natural y los efectos de su
actividad trascienden la etapa de dispersión. A su acción se añaden múltiples factores bióti-
cos de interacción con animales depredadores de las semillas tras la dispersión, de herbívo-
ros que consumen plántulas y brinzales o de agentes patógenos que atacan diversos estadios
de desarrollo. Todos ellos pueden limitar el proceso de reclutamiento, con efectos drásticos
no sólo en la dinámica poblacional de cada especie sino en el funcionamiento del bosque en
su conjunto. 
Los procesos de limitación demográfica han sido objeto de atención primordial por sus
consecuencias a nivel de comunidad (Schupp et al. 2002). Una población limitada demográ-
ficamente tendrá una tasa de crecimiento más baja, menor tamaño poblacional y menor área
ocupada. Esto es, no ocupará todos los sitios –micrositios– disponibles donde es potencial-
mente viable el establecimiento exitoso de los propágulos. El mecanismo principal que entra
en juego provocando efectos a nivel de la comunidad se ha denominado winning by forfeit, o
“ganar por pérdida de posesión” (Hurtt y Pacala 1995). Imaginemos que los micrositios de
establecimiento exitoso para una semilla (donde es segura su germinación) o para una plántu-
la (donde es seguro su establecimiento y arraigo) son limitados. Una especie “gana por pérdi-
da de posesión” si las semillas de una especie competidora superior no consiguen establecer-
se; es decir, si el competidor superior no puede establecerse y “pierde la posesión” de ese
micrositio favorable y, al mismo tiempo, la especie competitivamente inferior consigue acce-
der a él. El mecanismo de pérdida de posesión genera huecos o oportunidades de regeneración
para especies competitivamente inferiores, favoreciendo de este modo incrementos de diver-
sidad. Los análisis más recientes de lluvia de semillas a escala amplia (mesoescala) revelan
que especies potencialmente competidoras raramente llegan a ocupar los mismos micrositios
debido a limitaciones demográficas (p. ej., Harms et al. 2000, McEuen y Curran 2004 y refe-
rencias citadas). Éste es un patrón que se ajusta a las predicciones de modelos teóricos (p. ej.,
Hurtt y Pacala 1995, Hubbell 2001) que indican que la limitación demográfica (especialmen-
te de la dispersión) da oportunidades a numerosas especies para mantenerse en un ambiente
determinado a través de ganancias de micrositios por “pérdidas de posesión” de los mejores
competidores. Los procesos de limitación demográfica son por tanto clave para comprender
la generación y el mantenimiento de la diversidad en los bosques y han jugado un papel fun-
damental en desarrollos recientes de unificación de las teorías ecológicas de biogeografía y
biodiversidad (Hubbell 2001).
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5. Implicaciones para la gestión
Los aspectos demográficos aquí tratados y los factores que influyen sobre ellos son cla-
ves en el diseño de planes de conservación y de restauración de especies forestales medite-
rráneas. En los últimos años se ha reunido bastante información sobre estas cuestiones, aun-
que en las actuaciones forestales aún no se ha implementado adecuadamente todo el potencial
derivado de estas investigaciones (véase, no obstante, Gómez-Aparicio et al. 2004). En parti-
cular, la información sobre cuellos de botella demográficos puede ser directamente aplicable
para reducir pérdidas o marras en actuaciones que impliquen semillado o trasplantes directos,
así como para dirigir las actuaciones a aquellos microhábitats donde la probabilidad de reclu-
tamiento exitoso es mayor. Esta información, combinada con un buen conocimiento de los
nichos de regeneración (véase capítulo 3) ayudará sin duda a maximizar el éxito de las actua-
ciones y a acortar los plazos de la regeneración efectiva del bosque.
Es cada vez más evidente que la restauración de la compleja estructura poblacional de
una especie forestal Mediterránea de larga vida (p. ej., una especie de leñosa) requiere la con-
sideración de aspectos tales como la heterogeneidad del paisaje, el patrón espacial de pies de
planta de distinta expresión sexual (p. ej., en especies dioicas), la estructura en rodales a esca-
la media, la procedencia del material de semilla y plántula (aspectos genéticos; véase capítu-
lo 2), etc. Desde la perspectiva de las técnicas de semillado, trasplante y utilización de plan-
tones o brinzales, los datos demográficos básicos pueden ayudar de forma efectiva a localizar
“puntos calientes” en el área de la actuación donde será más exitosa la labor de restauración.
Tal información requiere trabajos cartográficos basados en SIG a fin de abordar de forma efi-
ciente la heterogeneidad espacial y su papel determinante en el ciclo natural de regeneración. 
Uno de los principales retos que afronta la gestión de espacios naturales protegidos es el
desarrollo de tecnología eficaz de restauración de los procesos naturales. Tal objetivo es por
tanto de índole local o regional, ya que cada escenario ecológico es único. Ahora bien, es posi-
ble identificar aspectos clave que son comunes al escenario Mediterráneo y diseñar técnicas
de actuación que, basadas en estas generalidades robustas, se adapten a la especificidad de
cada ambiente local, con sus requerimientos y limitaciones. Los desarrollos futuros requeri-
rán un gran esfuerzo de síntesis de técnicas procedentes de diversas disciplinas (selvicultura,
genética forestal, mejora, SIG, ecofisiología, etc.) y de desarrollo tecnológico capaz de tras-
ladar a mayor extensión los resultados de investigaciones de índole necesariamente local. Un
reto añadido, señalado ya en múltiples instancias, está siendo la identificación de vías efecti-
vas de transferencia a la gestión de estos resultados de la investigación científica.
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